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Mit Unterstiitzung des Schweizerischen Nationalfonds zur Férderung der 
wissenschaftlichen Forschung (Beitrag Nr. 3.256.69). Herrn Dr. F. Hampel, 
Institut fiir Angewandte Mathematik der Universität Zürich, danken wir fiir 
die statistische Beratung, Herrn Dr. F. Hodler, Giimligen, fiir das Uberlassen 
eines unpublizierten Manuskriptes. 


EINLEITUNG UND FRAGESTELLUNG 


Nach den Ergebnissen von BERGER (1964—1970) in Polen, die wir (BLANKEN- 
HORN, HEUSSER und VOGEL, 1971) im Kanton Zürich, Schweiz, bestätigen konnten, 
lassen sich im Feld 3 Phänotypen von Grünfróschen der Gattung Rana auf Grund 
der Längenindices Tibia/Callus internus und Digitus primus/Callus internus 
unterscheiden: /essonae, esculenta und ridibunda. Ihre Taxonomie ist umstritten: 
KARAMAN (1948) sieht darin 3 Arten, KAunr (1959) 3 Varietäten der einen Art 
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Rana esculenta, MERTENS und WERMUTH (1960) sowie GUNTHER (1968, 1970) 
anerkennen R. ridibunda und R. esculenta als Arten, betrachten aber lessonae 


als Varietät von R. esculenta. In den Experimenten von BERGER entsteht der | 


Phänotyp esculenta aus den Kreuzungen ridibunda x lessonae und esculenta X 


lessonae (und jeweils reziprok). BERGER taxiert deshalb ridibunda und lessonae | 


als Arten, den Phánotyp esculenta jedoch als ihren Hybriden. 
Die Schweiz liegt ausserhalb des bekannten Verbreitungsgebietes von Rana 


ridibunda (MERTENS und WERMUTH, 1960). Die vereinzelten in der Schweiz (davon | 
2 benachbarte im Kanton Zürich) bis jetzt nachgewiesenen ridibunda Vorkommen ! 
gehen vermutlich auf Aussetzungen jüngeren Datums zurück. Da ridibunda in : 





den meisten Grünfrosch-Populationen des Kantons Zürich sicher fehlt (ESCHER, ` 


1972), ist es wahrscheinlich, dass der Typ esculenta unseres Gebietes so gut wie : 


ausschliesslich in Mischpopulationen esculenta/lessonae entsteht, was durch die ' 
Analyse der Nachkommenschaft von im Feld gefangenen Mischpaaren und gesam- ° 


melten Laichproben bestätigt wird (BLANKENHORN. HEUSSER und VOGEL, 1971). 
Der Typ esculenta kann sich nach unseren bisherigen Befunden inter se gekreuzt 
nicht, bei Berger nur selten fortpflanzen, wobei dann die Nachkommen vom 
Phänotyp ridibunda sind. Das heisst, dass der Hybride vom Phänotyp esculenta 
in unseren esculenta/lessonae-Mischpopulationen auf dem Fortpflanzungspotential 
von lessonae “parasitiert”. 

Während die 3 Phänotypen nach der Metamorphose zeitweise ökologisch 
separiert sind (BERGER, 1970), leben die Kaulquappen der Mischpopulationen im 
gleichen Wasserkörper zwangsweise ökologisch sympatrisch.- Es stellte sich die 
Frage, ob und wie sich die Kaulquappen der 3 Phänotypen und ihrer Kreuzungen, 
besonders aber der in esculenta/lessonae-Mischpopulationen entstehenden Kreuz- 
ungskombinationen unter suboptimalen Bedingungen (crowding) beeinflussen. 


MATERIAL! UND METHODE 


Die in den Crowding-Experimenten verwendeten Kaulquappen stammen 
von im Feld während der Laichzeit 1971 gefangenen Fröschen, deren Phänotyp 
auf Grund der erwähnten Indices definiert ist. Für die natürliche Laichablage 
wurden die z.T. künstlich kombinierten Paare einzeln in Behältern zu 5 1 Wasser 
gehalten. Die Versuchstiere stammen aus den folgenden Eltern-Kombinationen: 
lessonae X lessonae (LL), esculenta X esculenta (EE), ridibunda x ridibunda (RR), 
esculenta 2 X lessonae 3 (EL), ridibunda 2 x esculenta $ (RE) und esculenta 9 
x ridibunda 5 (ER). In den Versuchen sind zu unterscheiden: die das Wasser 
„konditionierenden“ Kaulquappen D (= Donatoren), die das Wasser der D 
erhaltenden Test-Tiere T und Kontroll-Tiere K, die beim Versuchsbeginn gleich- 
schwer sind wie die T und Frischwasser erhalten. 
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Haltung : Die T und K wurden einzeln in durchsichtigen Plastikbechern zu 
- 2 di gehalten (vgl. AEBLI, 1966), um allfällige durch direkte gegenseitige Aktivierung 
bedingte Effekte (HODLER, Ms.) auszuschliessen, die D je nach Experiment zu 
1—7 Stück in 2 dl. Vom gleichen Gelege, aus dem T und K stammen, wurden 
je weitere 20 Individuen einzeln in 2 dl und zu 20 in 101 Frischwasser im gleichen 
Raum gehalten als Kontrolle für genetisch bedingte Fehlentwicklungen. Der 
Rest der Kaulquappen verschiedener Gelege wurde nach Kreuzungstypen separiert 
in grossen Becken im Freien gezogen, um an einem umfangreichen Material den 
Phánotyp der Metamorphosierenden zu bestimmen. Die Temperatur wurde nicht 
konstant gehalten, aber alle im gleichen Innenraum gehaltenen T, K und D 
waren den gleichen Temperaturschwankungen ausgesetzt. Die tiefste Wasser- 
temperatur (Mitte Juni) lag bei 12? C, die hóchste (10. und 11.7.) bei 24? C. 


Futter : Alle Kaulquappen im Innenraum wurden ausschliesslich mit einem 
Brennesselpulver-Pudding nach HODLER (1958: 100 g Folium urticae pulv. alc. + 
10 g Agar ad 1 1 Wasser, gekocht) so reichlich gefüttert, dass von Wasserwechsel 
zu Wasserwechsel Futterreste übrig blieben. 


Experimentgang : Jede T erhalt den gesamten Inhalt (Wasser + Kot + Futter- 
reste) eines Bechers, in dem eine definierte Anzahl D eine bestimmte Zeit lang 
gelebt hatten. D und K erhalten unchloriertes Quellwasser. 


Gewichtsbestimmung : Die Kaulquappen wurden mit einer Analysenwaage 
(Mettler, Typ H 10, Gewichtsanzeige 0.1 mg) auf das mg gerundet in einem 
tarierten Wasserbecher gewogen. Vorher legten wir die Kaulquappe kurz auf 
ein Filterpapier, um den gróssten Teil des anhaftenden Wassers abzusaugen. 
Frischgeschlüpfte Kaulquappen sind für diese Prozedur zu empfindlich; an 
ihrer Stelle wurde eine Anzahl Kaulquappen des gleichen Geleges gewogen. Bei 
Kaulquappen bis zu ca. 0.1 g liegt die Reproduzierbarkeit des Wägeergebnisses 
noch innerhalb von 0.001 g; bei Kaulquappen von über ca. 0.2 g entstehen wegen 
Wasserresten und Kotabgabe Fehler bis zu 10 mg. Die Gewichte grosser Kaul- 
quappen wurden deshalb auf 0.01 g gerundet.- Bei Versuchen mit Gruppen von 
grósseren Kaulquappen wurden beim Start auf 0.01 g gleich schwere Individuen 
regelmássig auf die Gruppen verteilt. Innerhalb der Gruppen kónnen die Kaul- 
quappen verschieden schwer sein; die verglichenen Gruppen haben aber das 
gleiche Total- und Durchschnittsgewicht sowie die gleiche Variationsbreite und 
Streuung der Gewichte. 


Statistik : Die Gewichte vergleichbarer Gruppen wurden mit dem Wilcoxon 
Rangtest für zwei Stichproben (GEIGY, 1968), mit dem Kruskal-Wallis Test für 
mehrere Stichproben (WALLIS und ROBERTS, 1969) und mit einer Varianzanalyse 
auf statistische Signifikanz der Unterschiede geprüft. 
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EXPERIMENTE UND ERGEBNISSE 


Versuch 1 : Effekt von D LL, EL, EE und RR auf T LL, EL, EE und RR. 
T und K: junge Kaulquappen des jeweils gleichen Geleges der Kombinationen 
LL, EL, EE und RR (1/2dl). D: 4 junge Kaulquappen/2 dl der gleichen 
Kombinationen, z.T. aus verschiedenen Gelegen. Versuchsschema (Tab. 1): | 
Je 10 T jeder Zeile erhalten das Wasser eines D-Typs. T + K beim Start = 
200 Tiere. Start: 28.6; Schluss: 4.10. D konditionieren das Wasser 3 Tage lang; | 
T erhalten alle 3 Tage konditioniertes Wasser (33 mal), K alle 6 Tage Frisch- | 
wasser (16 mal). Daten der Laichablagen: LL: 5.6., EL: 5.6., EE: 6.6., RR: 31.5. | 
Die T, K und D der Kombinationen LL, EE und EL wiegen beim Start 0,015— | 
0,023 g, die RR um 0,030 g. Gewichtsbestimmungen der T und K: 23.7., 6.8., | 
20.8., 3.9., 4.10. Als Zeitpunkt der Metamorphose gilt der Durchbruch des ! 
2. Vorderbeines. Weil alle T, K und D der Kombination EE sowie alle andern | 
im Innenraum und im Freien gehaltenen Kaulquappen EE aller Gelege im Juli 
und August starben (letzte: 21.8), musste die EE T-K-Zeile und die EE D-Kolonne 
am 23.7. aufgehoben werden. 


uM = en 


TABELLE 1 


Schema zu Versuch 1 





Anzahl der Testtiere auf Wasser der D-Typen 





Testtiere i Kontrolle 
| 
a LL EL | EE | RR 

| | 

| | 
Ip rer 10 10 | 10 10 10 
El s 10 10 | 10 | 10 10 
EES m ee T 10 10 | 10 | 10 10 
RRS ENSS 10 10 (are | 10 10 


Zeile und Kolonne EE am 23.7. aufgehoben (alle EE sterben). 


Resultate: In den T-K-Zeilen setzen sich über die Kolonnen hinweg 
kreuzungsspezifische Entwicklungsmuster durch (Abb. 1, 2): Alle EE sterben 
nach nur geringer Gewichtszunahme. Das stimmt mit den übrigen Befunden 
aus unserem Gebiet überein (BLANKENHORN, HEUSSER und VOGEL, 1971), nach 
denen sich der Phänotyp esculenta inter se gekreuzt nicht reproduzieren kann.- 
Bei EL erfolgt die Gewichtszunahme am schnellsten, die Kaulquappen werden 
am schwersten, sie haben die hóchste Vitalität (38 überleben), beginnen am 
frühesten zu metamorphosieren (31.8.), haben bis am 4.10. die meisten Meta- 
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morphosen (34); die jungen Frósche (Schwanzstummel < 1 mm) wiegen durch- 
schnittlich 0.455 g; sie sind vom Phänotyp esculenta.- Die LL entwickeln sich 
gut, bleiben aber bezüglich Entwicklungsgeschwindigkeit, Maximalgewicht, 
Vitalität (34 überleben), Beginn der Metamorphose (5.9.), Anzahl der Meta- 
morphosen bis 4.10. (11) und Gewicht der Jungfrósche (0.413 g) hinter dem 
Hybriden EL zurück. Die Jungen sind vom Phänotyp lessonae. — Die RR zeigen 
die langsamste Entwicklung und die hóchste Mortalität (24 überleben) der 3 vitalen 


129! 1.10. 





Überlebenskurven und Metamorphose der in Versuch 1 verwendeten Kreuzungskombinationen. 

Abszisse: Versuchszeit vom 28.6.—4.10. Ordinate: Anzahl Kaulquappen pro Typ. Am 23.7. 

wurden die EE-Wasser erhaltenden Test-Tiere entfernt. n M: Anzahl Metamorphosen bis 4.10. 

Säulendiagramme bei EL und LL: metamorphosierende Kaulquappen pro Zeit (niederste 
Einheit = 1 Tier). 
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Kombinationen; sie haben am 4.10. das Maximalgewicht noch nicht erreicht, | 
keine Metamorphose. Die im Freien in grossen Becken gezogenen Kaulquappen | 
RR metamorphosieren ab September; die jungen Frósche sind vom Phánotyp 

ridibunda. Die weiteren Versuche bestätigen, dass RR für individuelles ,,Selbst- | 








1 
| 
| 
| 


I 





| 
| 


N 


ABB. 2. 





a) Totalgewichte, b) Mittelwerte. Abszisse: Versuchszeit mit Wageterminen. 


Entwicklungsmuster der 4 Kreuzungstypen in Versuch 1. 
Die Kurven entsprechen den Zeilen von Schema Tabelle 1. 


À 


Crowding“ besonders anfällig ist; 2 dl Wasser pro Tier gewährleisten die normale | 
Entwicklung nicht. | 
In den Kolonnen (Abb. 3) zeichnen sich folgende Tendenzen ab: die K 
erreichen ein hohes Maximalgewicht bei verzógerter Metamorphose. In der 
steilen Partie der Wachstumskurve (6.8.) sind die T der D LL-Kolonne am 
schwersten, die K am leichtesten; innerhalb der Kolonnen der T sind die T } 
unter D EL-Einfluss am leichtesten. | 
Vergleich der Fächer innerhalb der T-K-Zeilen (spezifischer D-Typ-Effekt | 
auf bestimmte T-Typen). Die kreuzungsspezifischen Entwicklungsmuster variieren 
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unter dem Einfluss verschiedener D-Typen (Abb. 4). — T-Zeile LL: T LL, die 
Wasser von D LL erhalten, sind in der Periode schnellen Wachstums am 
schwersten, T LL unter D EL-Einfluss am leichtesten. Später wachsen die K bei 
verzôgerter Metamorphose weiter und werden am schwersten. T-Zeile EL: in 
der Wachstumsphase haben T EL unter D EL-Einfluss das hôchste Totalgewicht, 





ABB. 3. 


Einfluss der 4 Donatoren-Typen im Vergleich zur Kontrolle K in Versuch 1. 
a) Totalgewichte, b) Mittelwerte. Abszisse: Versuchszeit mit Wageterminen. 
Die Kurven entsprechen den Kolonnen von Schema Tabelle 1. 


unter D LL-Einfluss das hôchste Durchschnittsgewicht; die K sind am leichtesten 
am 6.8., am 3.9. am schwersten. — T-Zeile EE: die genetisch bedingte Hemmung 
und Mortalität steht im Vordergrund. — T-Zeile RR: zu Beginn sind T RR 
unter D LL-Einfluss am schwersten, später die K; durchgehend die niedrigsten 
Totalgewichte und ab 20.8. auch Durchschnittsgewichte haben die T RR unter 
D RR-Einflus. RR wird also durch den eigenen Kreuzungstyp (D RR) am 
meisten gehemmt, LL (durch D LL) am wenigsten. Dass auch die K RR im 
Vergleich zu in grossen Becken gezogenen RR stark gehemmt sind, zeigt, dass 
bei RR sowohl intraspezifisches als auch individuelles Crowding am stärksten 
wirken. 
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Gewichte der Donatoren: von den zu 4/2 di (Tote jeweils ersetzt) gehaltenen 
D aller Typen gab es bis zum Schluss (4.10.) keine Metamorphosen. Am 29.9. | 
wurden je 16 Kaulquappen aus 4 pro D-Typ zufällig ausgewählten Bechern | 
gewogen; Durschnittsgewichte für D LL: 0.539g, D EL: 0.539g, D RR: | 


0.473 g. Die D-Gewichte vom 29.9. sind also vergleichbar den T-Gewichten von | 





ABB. d. 


Modifikation der Entwicklungsmuster der 4 als Test-Tiere dienenden Kreuzungstypen durch den 

Einfluss der 4 Donatoren-Typen von Versuch 1. a) Totalgewichte, b) Mittelwerte. Abszisse: Ver- 

suchszeit mit Wägeterminen. Die 4 Kasten entsprechen den Zeilen, die Kurven pro Kasten den 

einzelnen Fáchern von Schema Tabelle 1. Die Test-Tiere, die EE-Wasser erhalten, wurden am 

23.7. entfernt. Die Symbole der Donatoren-Typen und der Kontrolle K sind im Kasten links 
oben angegeben. 


LL und RR zwischen 6. und 20.8., von EL zwischen 23.7. und 6.8. Von den 
einem intraspezifischen Crowding-Effekt ausgesetzten D-Typen kommen die LL 
ihrem ,,Soll"- Gewicht am nächsten, die RR bleiben davon am entferntesten. Das 
bestätigt die bei den T gefundene typenspezifische Sensibilität auf intraspezifische 
Crowding-Effekte. — Bei den D, die zu 4/2 dl gehalten alle 3 Tage Frischwasser 
bekommen, wirkt der Crowding-Effekt stärker, als bei den T, die einzeln gehalten 
nur dem so konditionierten Wasser ausgesetzt sind. 

Die Verteilung der Gewichte in den einzelnen Fächern entspricht meistens 
nicht einer Normalverteilung (Abb. 5); berücksichtigt man die Toten, gibt es 
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Null-Werte; einige T bleiben sehr leicht und am oberen Ende treten háufig Aus- 
leger auf. Die Verteilung der K entspricht am ehesten einer Normalverteilung. 
Dieses Muster der Gewichtsverteilung ist auch für andere Versuchsgruppen 
typisch. Die T reagieren mit zwei gegensátzlichen Tendenzen auf das kondition- 


n Tote 





ABB. 5. 


Verteilung der Gewichte der Test-Tiere und der Kontrollen (K) aus Versuch 1 am 6.8. Die 
3 Kásten entsprechen den noch bestehenden Zeilen nach Schema Tabelle 1, die einzelnen Linien 
(Einfluss der Donatoren und Kontrolle K) den Fáchern. Links die Symbole der Kreuzungstypen 
als Test-Tiere, rechts die Symbole der Donatoren und der Kontrolle. Anzahl Tote als Null-Werte. 


ierte Wasser: ein Teil wird in der Gewichtszunahme stark gehemmt oder stirbt, 
und ein Teil wáchst besonders schnell und metamorphosiert früh. Z. B. traten 
bei den leichtesten T LL (unter D EL-Einfluss) die ersten Metamorphosen der 
Zeile LL auf. Die K wachsen langer und metamorphosieren bei hóheren Gewichten 
durchschnittlich spát; z.B. hat in der Zeile EL am 3.9. noch keine der 10 K 
metamorphosiert, wohl aber 8 der 28 T-Tiere. 
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Varianzanalyse. Mit den Gewichtswerten der T LL, EL und RR unter dem 
Einfluss der D LL, EL und RR aus der steilsten Partie der Wachstumskurve 
(6.8.) wurde eine Varianzanalyse mit gestutzten Mittelwerten durchgeführt. 
Gestrichen wurden die 4 untersten und die 2 obersten Werte. Die verbleibenden 
Werte entsprechen auch bei den T annähernd einer Normalverteilung. Eine 
Proberechnung ergab, dass keine Interaktionen zwischen D-Typen und T-Typen 
bestehen; das erlaubt eine Varianzanalyse allein über die gestutzten Mittelwerte | 
(Tab. 2). — Ergebnis (Tab. 3): 1. Unabhängig von zufälligen Schwankungen | 
und von D-Einflüssen bestehen deutliche Unterschiede zwischen den Kreuzungs- | 
typen. 2. Unabhängig von zufälligen Schwankungen und unabhängig vom! 
Kreuzungstyp bestehen Unterschiede bei den D-Effekten. | 

Vergleich der Gewichte der T-Gruppen innerhalb der Kreuzungskombina- ` 
tionen in Bezug auf D-Effekte (Kruskal-Wallis Test, Tab. 5): während der Periode 
starker Gewichtszunahme treten bei den T aller Kreuzungskombinationen am | 
6.8. oder 20.8. signifikante Unterschiede im Effekt der D-Typen auf, sei es, wenn | 
die Toten als Null-Werte mit rangiert werden und/oder wenn sie unberücksichtigt | 
bleiben. 


TABELLE 2 


Gestutzte Mittelwerte der Varianzanalyse 
(Versuch 1) 





D-Typ- (=A-) Effekte 


T-Typ- (=B-) Effekte 








EE EL RR 
le ERE E 421.5 2118 286.0 
re 905.0 786.25 811.25 
SURO se s 175 193.75 212.02 


* Gestutzter Mittelwert gewonnen aus den 3 mittleren Werten 
(oberster Wert weggelassen) 


Vergleich der Gewichte je zweier K- und T-Gruppen innerhalb der Kreuzungs- 
kombinationen im Zeitraum vor der Metamorphose (Wilcoxon Test, Tab. 4). Es 
treten bei allen Kreuzungskombinationen bei mehreren Wägeterminen gesicherte 
Unterschiede beim Vergleich je zweier Stichproben auf. 

Die Ergebnisse der statistischen Analyse stellen die Interpretationen der 
Resultate von Versuch 1 nicht in Frage. 


Versuch 2: Der Effekt der Anzahl Kaulquappen pro Volumen auf ihre 
Gewichtszunahme wird mit frisch geschlüpften Larven aus dem gleichen Gelege 
RR geprüft: je 16 Larven werden unter den Bedingungen 1/2 dl resp. 4/2 dl 
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gehalten. Start: 17.5., Schluss: 17.6. Beim Start Frischwasser, kein Wasser- 
wechsel. 


Resultat (Tab. 6): die zu 4/2 dl gehaltenen Kaulquappen bleiben leichter als 
die zu 1/2 dl gehaltenen. 


Versuch 3: Vergleich des Effektes des Wassers von verschieden dicht 
gehaltenen D RR auf T RR. 6 D zu 1/2 dl und 24 D zu 4/2 di sind beim Start 
gleich schwer wie T. D 6 X 1/2 di gelten zugleich als K. Start: 15.8., Schluss: 
10.9. Wasserwechsel alle 3 Tage. 


TABELLE 3 


Analysis of Variance Table two way layout 
(Versuch 1) 







Source of Sums of Squares | Degrees of Mean Squares 
Variation Freedom 
A-effect . . 36742.09723 2 18371.04862 
B-effect . . 634613.43060 2 317306.71530 
Deviations 2692.40277 4 673.10069 
Totals 674047.93060 8 







Donatoren-(A-) Effekt: F 4 2,4 — 27.29317 p « 0.05 
Test-Kreuzungstyp-(B-) Effekt: FB 2,4 = 471.41047 p < 0.01 


Resultat (Tab. 7): rangiert man die totalen Schlussgewichte, so entsteht 
folgende Hierarchie: 1/2 dl (D = K) > T von D 1/2dl > T von D 4/2dl > D 
4/2 dl. Der Effekt des Wassers von 4D/2 dl ist grósser als der Effekt von 1 D/2 dl. 
Wie in Versuch 1 und 2 sind die 4 D/2 dl selbst mehr gehemmt als die T, die 
dieses Wasser erhalten. 


Versuch 4: Balance zwischen individuellem ,,Selbst-Crowding“ und intra- 
spezifischem Fremd-Crowding bei RR: Je 6 K und T zu 1/2 di von gleichem 
Startgewicht werden vom 14.6. bis 29.6. wie folgt behandelt: K erhalten beim 
Start Frischwasser, kein Wasserwechsel; T erhalten alle 3 Tage das Wasser von 
beim Start ca. 0.03 g schweren D RR (7/2 dl), die das Wasser aber nur durch- 
schnittlich 11^ Tage lang konditionieren. 


Resultat (Tab. 8): Das Schlussgewicht der zu 1/2dl gehaltenen K ohne 
Wasserwechsel gleicht dem Schlussgewicht der T, die konditioniertes Wasser 
erhalten. Die Beobachtung aus Versuch 1, dass sich besonders bei RR ein Selbst- 
Crowding-Effekt bemerkbar macht, wird bestätigt. 
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TABELLE 4 


(Versuch 1) 
Vergleich je zweier K- und T-Fächer innerhalb der Kreuzungskombinationen 
im Zeitraum vor der Metamorphose (Wilcoxon Test) 






















































































Total- Mittel- 
Zeile Facher Gewicht wert 
| (T-K-Typ) Datum d n s. E 
(g) (g) Tote * Tote * 
LE 29871 EL SF) 20592 0.074 —0.05 E 
| RR 10 1.015 0.102 
LL 6. 8. EL | 8 1.848 0.231 —0.05 <0.01 
LL 8 3.686 | 0.461 
LL 6. 8 EL 8 1.848 | 0.231 =0.05 Tm 
RR 10 2.961 0.297 
LL 20. 8. EL 8 6.073 0.759 = <0.05 
LL 8 8.659 1.082 
| LL a 9 EL 8 6.925 0.866 = <0.05 
er 8 9.318 1.165 
LL 30 EL 8 6.925 0.866 <0.01 =0.02 
K 10 12.058 | 1.206 
LL WE) RR 8 7.440 0.930 <0.02 —0.05 
K 10 12.058 | 1.206 
EL 6. 8. K 10 5.621 0.562 <0.01 <0.01 
EL | 10 7.518 0.752 
EL 6. 8. K 10 5.621 0.562 =, <0.01 
| LL 8 7.002 0.875 
EL 6. 8. K 10 5.621 0.562 <0.01 <0.01 
RR 10 536 0.734 
EL 6 8 MNIT EL TIE IQ 7.518 0.752 = <0.05 
EL Ws 7.002 0.875 
| EL 20.8: RR 10 11.946 1.195 <0.01 <0.01 
EL 10 14.634 1.463 
EL | 20. 8. K 10 13.031 1.303 —0.01 — 0.01 
| | EL 10 14.634 | 1.463 
EL 20. 8. RR 10 I] 111946 T 1.105 IEn <0.02 
LL 8 11.4432 | 1430 | 
RR 53. 7. EE 8 0.640 0.080 E =0.02 





* Tote inklusive: die Toten werden mit Gewicht 0 g rangiert; Tote exklusive: nur die Gewichte der Lebenden 
werden rangiert. 


In die Tabelle sind nur solche Stichproben-(Fächer-) Vergleiche aufgenommen, die bei der Rechnung mit und/ 
oder ohne Tote wenigstens auf dem Niveau p = 0.05 signifikante Unterschiede zeigen. 
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TABELLE 4 (suite) 





























Total- Mittel- 
| Zeile Fächer Gewicht wert 
(T-K-Typ) Datum (D-Typen n 
oder K) inkl. exkl. 
| (g) (g) Tote * Tote * 
RR 6. 8. EL 7 1.544 0.221 — «0.05 
LL 6 2.404 0.401 
RR 6. 8. RR 4 1.058 0.265 =0.05 — 
K 9 2.621 0.291 
RR 20. 8. RR 4 2.287 0.572 <0.05 — 
K 9 6.496 0.722 
RR 3.9. RR 4 2.799 0.700 <0.05 — 
K 9 7.896 0.877 
RR 4.10 RR 4 3.073 0.768 «0.01 =0.05 
K 9 10.067 1.119 
RR 4.10. | TI 4 3.703 0.926 
K 9 10.067 1.119 














* Tote inklusive: die Toten werden mit Gewicht 0 g rangiert; Tote exklusive: nur die Gewichte der Lebendeu 
werden rangiert. 


In die Tabelle sind nur solche Stichproben-(Facher-) Vergleiche aufgenommen, die bei der Rechnung mit und/ 
oder ohne Tote wenigstens auf dem Niveau p = 0.05 signifikante Unterschiede zeigen. 


TABELLE 5 


( Versuch 1) 
Vergleich der Gewichtswerte der T-Gruppen innerhalb der Kreuzungskombinationen 
in Bezug auf D-Effekte (Kruskal-Wallis Test) 















0.0606 0.0594 0.2981 


(0.1056) (0.0080) (0.0764) 
ED... 0.4286 0.4247 0.0217 
(0.4602) (0.0708) (0.0025) 
RR... 0.4247 0.3669 0.4562 


(0.1711) (0.0384) (0.0749) 





Eingetragen ist p — Wahrscheinlichkeit, dass die Standard-Normal-Variable 
übertroffen wird. Obere Zahlen: inklusive Tote (als Null- Werte rangiert), darunter in 
Klammern: exklusive Tote. 
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TABELLE 6 


(Versuch 2) 
Effekt der Anzahl Kaulquappen RR pro Volumen auf ihre Gewichtszunahme 














| Gewicht (g) 
n Bedingung 
Start Schluss 
16 16 x 1/2 dl 0.012— 0.8674 | 
0.016 (0.054) 
LETS 4 x 4/2 dl 0.012— 0.539 ^ 


Wilcoxon Test:@- bp 0.01 
Schlussgewichte: obere Zahl Total, in Klammern Mittelwert. 


TABELLE 7 


( Versuch 3) 
Vergleich des Effektes des Wassers von 1/2 dl und 4/2 dl 
Donatoren RR auf Testtiere RR 





Gewicht (g) Gewicht (g) 
Donatoren Testtiere tot 
RR RR 
Start Schluss Start Schluss 
| 

6 x 1/2 dl 0.96 2.36 6 X 1/2 dl 0.96 1.87 | 1 
(D =K) (0.16) (0.39) (0.16) (0.37) 
6 x 4/2 dl (0.16) (0.25) 6 x 1/2dl 0.96 0.99 3 


(0.16) (0.33) 
| 


Kruskal-Wallis Test (4 Stichproben): p = 0.0052 
Obere Zahlen: Totalgewicht, in Klammern: Mittelwert 


TABELLE 8 


(Versuch 4) 
Balance zwischen individnellem Selbst-Crowding (K) 
und intraspezifischem Fremd-Crowding (T) bei RR 





Gewicht (g) 








n Bedingung 
Start Schluss 
K 6 1/2 dl 0.271 0.586 
(0.045) (0.098) 
1/2 dl 0.271 0.585 


(0.045) (0.098) 





Obere Zahlen: Totalgewicht, in Klammern: Mittelwert. 
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Versuch 5: Einfluss des Gewichtes der D auf T. Je 6 x 1/2 dl beim Start 
durchschnittlich 0.27 g schwere (= ,,Mittlere“) T der Kreuzung LL erhalten 
alle 3 Tage das Wasser von D LL (1/2 dl) verschiedener Gewichtsklassen: von 
„Kleinen“ (durchschnittlich 0.095 g), „Mittleren“ (0.27 g), die zugleich als K 
gelten, „Grossen“ (0.59 g) und von Metamorphosierenden (0.65 g) — jeweils 
ohne Überschneidung der Gewichtsklassen. Die D konditionieren das Wasser 
3 Tage lang und erhalten Frischwasser. Die Metamorphosierenden werden als 
| Kaulquappen mit deutlich sich abzeichnenden Ellbogen eingesetzt und nach dem 
Durchbruch des 2. Vorderbeines ausgewechselt-während der Versuchszeit vom 
18.8.—10.9. etwa 2 mal. 


TABELLE 9 


( Versuch 5) 


Effekt des Gewichtes der Donatoren ( D) LL auf die Gewichtszunahme 
der Testtiere (T) LL. Bedingungen: 1/2 dl, Mittlere D = Kontrolle (K) 


Gewciht (g) Gewicht (g) 











D LL n T LL tot 
Start | Schluss x Start Schluss 
Kleine 6 0.571 2.24 6 1.62 ak n) 
(0.095) (0.37) (0.27) (0.71) 
Mittlere (— K) 6 1.62 3.29 6 1.62 3.13 1 
(0.27) (0.55) (0.27) (0.63) 
Grosse 6 3.52 3.37 6 1.62 1.82 2 
(0.59) (0.93) (0.27) (0.46) 
Metamorphose 6 3.90 — 6 1.62 0.65 5 
(0.65) (0.27) 





Kruskal-Wallis Test für K + T = 5 Stickproben: p = 0.0062 
Obere Zahlen: Totalgewicht, in Klammern: Mittelwert. 


Resultat (Tab. 9): Die Grósse der D hat einen starken Einfluss auf den 
Effekt des konditionierten Wassers. Die Hierarchie der totalen Schlussgewichte 
der T entspricht genau der umgekehrten Rangordnung der D-Gewichte. Einzeln 
gehaltene kleine D fórdern sogar mittlere T (Vergleich zweier Stichproben: 
p — 0.05) im Vergleich zur Kontrolle. 


Versuch 6 : Kombination der Effekte der D vom Typ LL, EL und RR mit 
der Anzahl der D pro Volumen (1/2 dl und 4/2 dl) auf LL als T (je 6 pro Gruppe). 
Die Startgewichte der D LL 1/2 dl und D RR 1/2 dl sind gleich wie die der T; 
die Gewichte der übrigen D wurden soweit es das Material zuliess móglichst 
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TABELLE 10 


(Versuch 6) 
Effekte der Donatoren LL, EL und RR in Abhängigkeit von ihrer Anzahl 
pro Volumen anf Testtiere LL. DLL 1/2 dl = Kontrolle (K) 





























Donatoren Testtiere: LL, je 6 x 1/2 di 
Gewicht (g) Gewicht (g) 
t 
ou zdl Start Schluss Start Schluss E 
14.8. | 109 2.10. 14.8. 10.9. 2.10. 
| | 
| | | 
ET: | St 0.96 3.45 3.88 0.96 3.53 3.81 
ba K | (0.16) (0.58) | (0.65) (0.16) (0.59) (0.63) 
RR 61 0.96 3.10 | 4.13 0.96 3. 3.30 
| (0.16) (0.52) (0.69) (0.16) (0.53) (0.55) 
EL 6x1 1.05 2.97 4.14 0.96 3.26 3.26 
| (0.18) (0.50) (0.69) (0.16) (0.54) (0.54) 
EE 6 x4 4.10 6.61 — 0.96 2.85 2.61 1 
(0.17) | (0.28) (0.33) (0.16) (0.47) (0.52) 
RR |6x4 3.96 7.36 | 8.43 0.96 2.68 2.49 
(0.17) (0.31) (0.35) (0.16) (0.45) (0.42) 
EL |6x4| 6.39 = ee — X096 1.24 11520002 
(0.27) (0.39) | (0.44) | (0.16) (0.31) (0.29) 
Kruskal-Wallis Test für K + T — 7 Stichproben: y 10.9.: p = 0.0244 
2.10.: p = 0.0043 
Obere Zahlen: Totalgewicht, in Klammern: Mittelwert. 
TABELLE 11 


(Versuch 7) 
Effekt von EL als Donatoren auf LL als Testtiere unter extremen Bedingungen (s. Text) 





Gewicht (g) 















n Bedingung tot 
Start Schluss 
Kontrolle 10 1/2 dl 1.50 6.66 1 
(0.15) (0.74) 
Test-Tiere 10 1/2 dl 1.50 1.26 4 
(0.15) (0.21) 











Wilcoxon Test für 2 Stichproben: p < 0.01 
Obere Zahlen: Totalgewicht, in Klammern: Mittelwert 





CROWDING - EXPERIMENTE MIT KAULQUAPPEN (RANA ESCULENTA - KOMPLEX) 559 


ähnlich ausgelesen. Die D LL 1/2 di dienen zugleich als Kontrolle. Start: 14.8., 


Zwischenwägung: 10.9., Schluss: 2.10. Wasserwechsel alle 3 Tage. 


Resultate (Tab. 10): Die Hierarchie der Schlussgewichte zeigt, dass 4 D/2 dl 
einen grósseren Effekt haben als 1 D/2 di (wie bei RR in Versuch 3) und dass 


— sowohl bei 1 D/2 di wie bei 4 D/2 di die D EL den grössten und die D LL den 


kleinsten Effekt auf die Gewichtszunahme von LL als T haben (wie bei Versuch 1). 
Die hier im Unterschied zu Versuch 1 alle 3 Tage Frischwasser erhaltenden K 


' sind am schwersten. Der Gewichtsvergleich zwischen der Wägung vom 10.9. und 
|! Jener vom 2.10. zeigt folgende Tendenzen: die K und die T unter D LL und RR 
- 1/2 dl werden weiterhin schwerer, die T unter D EL 1/2 dl bleiben stationär und 


die T unter allen D zu 4/2 dl werden z.T. wegen Toten im Totalgewicht leichter, 
die T unter dem Einfluss von D EL und D RR 4/2 dl aber auch im Durchschnitts- 
gewicht. Die Gewichte der D bestátigen die Befunde der Versuche 1, 2 und 3: 
die mit vergleichbaren Gewichten startenden D LL und RR 4/2 dl bleiben leichter 
als die D LL und RR 1/2 dl, und die D LL 4/2 dl werden selbst mehr gehemmt, 
als die T, die ihr Wasser erhalten. 


Versuch 7 : Effekt von D EL auf T LL unter extremen Bedingungen: 10 T LL, 
die beim Start gleich schwer sind wie 10 LL als K, erhalten alle 3 Tage Wasser, 
in dem zuerst 4 kleine EL/2 dl als D und anschliessend 1 grosse EL/2 dl als D 
lebten (das Wasser aus Versuch 1, T-Zeile EL, D-Zeile EL). Die K erhalten alle 
3 Tage frisches Wasser. Start: 12.8., Schluss: 11.9. 


Resultat (Tab. 11): Der Unterschied in den Schlussgewichten ist sehr gross; 
die Variationsbreiten der Gewichte der T und K überschneiden sich nicht. 


Versuch 8: Vergleich des Effektes von D EE, EL und RR auf T ER. D: 
je 6 x 4/2 dl, T: je 6 x 1/2 di. Alle T ER stammen aus dem gleichen Gelege 
vom 5.6. und wiegen beim Start (28.6.) 0.015—0.025 g. Die jungen Frösche ER 
sind vom Phänotyp ridibunda. Wasserwechsel: alle 3 Tage. Wägen der T: 23.7., 
6.8., 20.8., 3.9. und 4.10. (Schluss). Kolonne EE am 6.8. aufgehoben. 


Resultat (Tab. 12): Die T ER unter dem Einfluss von D LL haben zu jedem 
Zeitpunkt (nicht gesichert) hóhere Gewichte als unter dem Einfluss von D RR. 
Der Unterschied im Effekt der D LL und D EE ist am 23.7. knapp gesichert. 
Der Effekt der D EE scheint nach den absoluten Zahlen auch in Versuch 1 beträcht- 
lich zu sein (im Vergleich zweier Stichproben ist T RR am 23.7. unter D EE Ein- 
fluss signifikant leichter als unter D LL Einfluss (s. Tab. 4). Der Effekt der EE als 
D kann aber nicht sicher beurteilt werden, weil die EE sterben bevor die T in die 
steilste Partie der Wachstumskurve gelangen; ausserdem waren in den D EE 
Bechern täglich Tote zu ersetzen, so dass das D EE Wasser auch durch Ver- 
wesungsprozesse konditioniert sein wird. 
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TABELLE 12 


(Versuch 8) 
Vergleich des Effektes der Donatoren LL, RR und EE auf ER als Test-Tiere. 
Bedingung pro Kolonne : 6 x 1/2 dl 





Gewichte der T ER in g bei Donatoren: | 








Datum 
DE RR | EE | 
823 4. 0.651 4 0.572 | 0.403 b + 
| | (0.109) (0.095) (0.081) 
| | 
Ga DIS ee) 1.30 
| (0.44) (0.35) (0.26) 
DS 4.97 4.39 
(0.99) (0.88) 
3. 9. 5.18 4.71 
IE (1.04) (0.94) 
| 
4.10. | 3.48 M 3.4] M 
| (0.87) (0.85) 





Kruskal-Wallis Test für 23.7. (3 Stichproben): p = 0.0516 
Wilcoxon Test für 2 Stichproben: @— bp = 0.05 


Kolonne EE am 6.8. aufgehoben; + = 1 Toter; M — 1 Meta- 
morphose. Obere Zahlen: Totalgewicht, in Klammern: Mittelwert. 


TABELLE 13 


(Versuch 9) 
Vergleich des Effektes der Donatoren LL und RR auf RE als Test-Tiere. 
Bedingung pro Kolonne: 6 x 1/2 dl 


| 
| | 
! 


| Gewichte der RE in g bei Donatoren Kruskal-Wallis 
Datum Test 
Kontrolle | LL | RR ue 
6. 8. 137 2.06 1.59 | 0.1020 
(0.23) (0.34) (0.27) 
20. 8. 5.68 4 4,52 | 3.505 0.0571 
(0.95) (0.75) VEIN 059 
3. 9. 6.48 € 4.93 4.204 | 0.1003 
(1.08) (0.82) (0.70) 
4.10. 5:57 2.53 *M 4.28 





(0.89) (0.63) (0.71) 
| | 





Wilcoxon Test für 2 Stichproben: € — ^p < 0.05; c— dp = 0.02 


Obere Zahlen: Totalgewicht, in Klammern: Mittelwert; +M = | Toter, I Meta- 
morphose d 


CROWDING - EXPERIMENTE MIT KAULQUAPPEN (RANA ESCULENTA - KOMPLEX) 561 


Versuch 9 : Vergleich des Effektes von D LL und RR auf T RE. D: je 6 X 





« Gelege vom 6.7. und wiegen beim Start (17.7.) 0.015—0.023 g. Die jungen Frósche 
RE sind vom Phänotyp ridibunda. Wasserwechsel: T alle 3 Tage, K alle 6 Tage. 
Wägen der T und K: 6.8., 20.8., 3.9. und 4.10. (Schluss). 


Resultat (Tab. 13): Die T RE sind vor der Metamorphose unter dem Einfluss 
von D RR (nicht signifikant) leichter als unter D LL. Zwischen 3.9. und 4.10. 
- werden die K und T unter D LL bedingt durch die einsetzende Metamorphose 
wieder leichter, die T unter D RR noch nicht. D RR scheint wie in den Versuchen 1 
(Tab. 2), 6 und 8 generell einen etwas stárkeren Effekt auszuüben als D LL. 

Bemerkenswert ist, dass die Hybriden RE und ER, die Frósche vom Phänotyp 
ridibunda werden, nach der gleichen, resp. kürzeren Entwicklungszeit zu meta- 
morphosieren beginnen, nach der die Kaulquappen der homotypischen Kreuzung 
RR im parallel laufenden Versuch 1 das Maximalgewicht noch nicht erreicht 
haben, obschon sie unter den gleichen Bedingungen (1/2 dl) gehalten werden. 


ZELLEN IM KOT 


RICHARDS (1958, 1962) entdeckte im Kot der Kaulquappen von Rana pipiens 
algenähnliche Zellen von 5—19 u Durchmesser, die wachstumshemmend wirkten. 
AKIN (1966), LicHt (1967) und WEST (1960) wiesen diese Zellen z.T. auch bei 
andern nordamerikanischen Anuren Arten nach und HODLER (brieflich) stellte 
sie bei Rana temporaria fest. Gleiche oder ähnliche Zellen fanden wir regelmässig 
im Kot aller Kaulquappen aller Versuche. Die Zellen in Abbildung 6 stammen 
z.B. aus dem Kot der RR Kontrollen von Versuch 1. Da alle Kaulquappen- 
Gruppen solche Zellen ausschieden, ohne dass bei der mikroskopischen Kot- 
proben- Untersuchung Unterschiede im Ausmass des Befalls auffielen, ist das 
Vorkommen der Zellen als solches nicht kritisch für die donator- und empfánger- 
spezifischen Crowding Effekte. Falls die Zellen in unseren Versuchen wichtige 
Übermittler des Crowding Effektes sind, müssten verschiedene D-Typen die 
Zellen verschieden konditionieren und verschiedene T-Typen verschieden auf 
gleich konditionierte Zellen reagieren. Darüber ist noch nichts bekannt. 


DISKUSSION UND INTERPRETATION 
1. Die in den Crowding-Experimenten verwendeten Kreuzungstypen zeigen 


spezifische Entwicklungsmuster (Abb. 1 und 2), die durch konditioniertes Wasser 
modifiziert werden (Abb. 4). 
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2. Unter sonst gleichen Umständen nimmt der hemmende Effekt des kondi- 
tionierten Mediums mit der Anzahl der Donatoren zu (Versuch 3 und 6); die 
Interpretation der Effekte als via Medium bewirkte ,.Pferchschäden“ ist insofern 
gerechtfertigt. Fiir das Ausmass der Effekte sind aber noch andere Faktoren als 
die Anzahl der Donatoren massgebend: 


3. Die einzelnen Kreuzungstypen reagieren verschieden sowohl auf intra-als 
auch auf intertypisch konditioniertes Wasser. Rose (1960) und AKIN (1966) 
nahmen an, dass die Crowding-Effekte ziemlich spezifisch wirkten und mit der 





: & 


(o 


ABB. 6. 


Algenáhnliche runde Zellen mit grosser Vakuole im Kot von RR-Kaulquappen. 
Die abgebildeten Zellen haben einen Durchmesser von ca 7—8 u. 
Foto: Drs. E. und H. Jungen — Hauschteck, Zoologisches Museum der Universität Zürich. 


phylogenetischen Distanz abnähmen. LICHT (1967) wies dann aber die Unspezifitat 
des hemmenden Materials nach. Unsere Experimente zeigen, dass selbst innerhalb 
des Rana esculenta-Komplexes verschiedene Reaktionstypen auftreten: /essonae 
wird durch den eigenen Typ (D LL) am wenigsten, ridibunda (durch D RR) am 
meisten gehemmt; LL wird durch EL relativ mehr gehemmt als EL durch EL. 


4. Individuelles Selbst-Crowding (Versuch 4), das typenspezifisch verschieden 
ins Gewicht fällt, macht es schwierig, eine standardisierte Kontrolle einzuführen. 
In Versuch | (Abb. 3), wo die Kontrollen nur alle 6 Tage frisches Wasser erhalten, 
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ist die Wirkung des Selbst-Crowdings (besonders bei EL; Abb. 4) in der steilen 
Partie der Wachstumskurve beträchtlich. Die Kontrollen in Versuch 1 sind 
deshalb eher als Selbst-Crowding-Tests zu werten. In den Versuchen 3 und 6, 
- wo die Kontrollen alle 3 Tage frisches Wasser erhalten, sind die K-Tiere am 
schwersten. Das Selbst-Crowding scheint anders zu wirken als das inter- und 
- selbst als das intratypische Fremd-Crowding: Wachstum und Metamorphose 
sind beim Selbst-Crowding verzógert; die Vitalität und das Maximalgewicht sind 
aber hoch im Vergleich mit Test-Kaulquappen (Abb. 3, 4 und 5, besonders RR). 


5. Charakteristisch für Gruppen, die durch fremde Kaulquappen kondition- 
iertes Medium erhalten, ist ausserdem die grosse Streuung ihrer Gewichte im 
Vergleich zur Kontrolle (Abb. 5). Das Abweichen von einer annähernd normalen 
Verteilung beruht darauf, dass ein Teil der Kaulquappen stirbt, ein Teil nach einer 
eventuellen Gewichtszunahme wieder absolut leichter wird, ein Teil jedoch nach 
oben auslegt und früh, aber relativ leicht metamorphosiert. Ausser ın Versuch 6, 
wo der Rückgang des Durchschnittsgewichtes für ganze Gruppen typisch ist, 
wurde eine Gewichtsabnahme der leichtesten Kaulquappen auch in den Ver- 
suchen 1, 7 und 8 beobachtet. Die Wahl der Reaktion gegenüber dem kondition- 
ierten Medium scheint für die einzeln gehaltenen Individuen indirekt genetisch 
bedingt zu sein, in dem vor allem die Kaulquappen am unteren Ende der genetisch 
bedingten normalen Variationsbreite der Gewichte gehemmt werden (es starben 
auch meistens die leichtesten Tiere), während die Individuen am oberen Ende zum 
„Hasten“ neigen. 


6. Diese Ambivalenz der Reaktion unter Pferch-Bedingungen ist, wenn die 
Tiere zusammen gehalten werden, eine gute Voraussetzung für den „Effekt der 
Grossen auf die Kleinen“ (Rose, 1960), selbst unter Tieren aus dem gleichen 
Gelege. Dass grosse Kaulquappen mehr hemmen als kleine, zeigt Versuch 5 
deutlich. 


7. In Versuch 5 werden Test-Kaulquappen, die durch kleinere Donatoren 
konditioniertes Wasser erhalten, schwerer als Kontrollen,die gleich häufig frisches 
Wasser erhalten. LicHT (1967) fand intra- und interspezifisch fördernde Effekte 
bei Kaulquappen von Bufo woodhousei. Zusammen mit der Typenspezifität der 
Effekte bei gleichem Donatorengewicht sprechen diese Beispiele dafür, dass der 
Crowding-Effekt nicht bloss eine Funktion der Masse (Anzahl und Gewicht) 
der Donatoren pro Volumen ist, indem das Wasser auf unspezifische Art ,,ver- 
braucht“ (z.B. 0,) oder durch unspezifische Ausscheidungen ,,vergiftet" würde. 
Im konditionierten Medium müssen zusätzlich mindestens Informationen über 
Art und relative Grösse des Donators in Bezug auf den Empfänger enthalten sein. 


8. Über die Natur der hemmenden, resp. fördernden Faktoren sagen unsere 
Experimente nichts aus. Um allfällige Effekte direkter Interaktionen zwischen 
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den Test- Kaulquappen (HODLER, Ms.; POURBAGHER, 1967, 1969) auszuschliessen, 
wurden die Test-Tiere einzeln gehalten, und um an Teile des konditionierten 
Mediums gebundene mógliche Faktoren wie Kot (HODLER, Ms.) Zellen 
(RICHARDS, 1958, 1962), Oberflüchelfilm (West, 1960) nicht unkontrolliert 
auszuschliessen, wurde der ganze Becherinhalt ausgetauscht. Auffállig ist, dass 
die Donatoren selbst stárker gehemmt werden als die ihnen zugeordneten Test- 
Tiere (Versuche 1, 3, 6), wenn mehr als ein Donator das Wasser konditioniert. 
Entweder macht sich bei den Donatoren der Bewegungseffekt (HODLER, Ms.) 
bemerkbar und/oder die hemmende Substanz ist flüchtig, so dass einzelne Kaul- 
quappen, die alle 3 Tage das Wasser von 4 Kaulquappen erhalten, weniger 
geschidigt werden, als 4 Kaulquappen, die 3 Tage lang zusammen in zu Beginn 
frischem Wasser leben. 


9. Dass die Donatoren mehr gehemmt werden als die ihr Wasser erhaltenden 
Test-Kaulquappen führt — bei gleich schwer startenden D und T — dazu, dass 
das Durchschnittsgewicht der D bald leichter ist als das der T. Dies bewirkt 
relativ schwache Crowding-Effekte bei den T, was sich besonders in den Ver- 
suchen 1, 8 und 9 bemerkbar macht. Die Crowding-Effekte sind überhaupt in 
allen unseren Versuchen kleiner als in einem Experiment von BERGER (19685): 
BERGER setzte 50 LL- und 50 LR-Kaulquappen (LR gibt Frósche vom Phánotyp 
esculenta) zusammen in 101 Wasser an; 37 der LL entwickelten keine oder 
abnormale Vorderbeine. Bei unseren LL-Metamorphosen traten keine Missbild- 
ungen auf. Die beiden Versuche sind allerdings nicht direkt vergleichbar, weil wir 
die Kombination LR nicht testeten. 


10. Die Ergebnisse dieser Crowding-Experimente lassen sich spekulativ und 
vorläufig wie folgt in die bis jetzt bekannten genetischen und ökologischen 
Gegebenheiten der 3 Grünfrosch-Phänotypen einordnen: lessonae ist nach 
BERGER ein ausgesprochener ,,pool-frog*, der auch semipermanente, kleine 
Gewüsser bewohnt und an Land überwintert. Seine Kaulquappen sind auf 
intratypisches Crowding entsprechend wenig empfindlich. Der Typ ridibunda 
bewohnt nach BERGER Seen, Flüsse und grosse Grundwasserteiche, überwintert 
im Wasser und hat dabei wahrscheinlich einen relativ hohen Sauerstoff bedarf. 
Seine. Kaulquappen (RR) sind auf intratypisches und Selbst-Crowding am 
empfindlichsten. Der Hybride esculenta (bei uns vom Kreuzungstyp EL) bewohnt 
kleine und grosse Gewässer und überwintert im Wasser oder an Land. Für die 
Erhaltung seines Phänotyps ist er auf die Kreuzung mit lessonae angewiesen. 
In Mischpopulationen leben LL und EL Kaulquappen ókologisch sympatrisch. 
In kleinen Gewässern kann es zu Crowding kommen. LL Kaulquappen sind auf 
das durch EL konditionierte Wasser besonders empfindlich. Der Crowding- 
Effekt nimmt mit der Grósse und Anzahl der Donatoren zu. Die EL Kaulquappen 
wachsen schneller und werden grósser als die LL Kaulquappen. Unter bestimmten, 
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nicht seltenen Umständen sind in Mischpopulationen die esculenta X lessonae- 
Paarungen absolut zahlreicher als die /essonae X lessonae-Paarungen (BLANKEN- 
HORN, HEUSSER und VOGEL, 1971). Der Effekt der EL auf die LL Kaulquappen 
wird durch diese Gróssen- und Zahlenverhältnisse so verstärkt, dass der Hybride 
EL in suboptimalen Situationen bereits im Kaulquappenstadium dem Elterntyp 
LL überlegen sein dürfte. 


Beim gegenwártigen Stand der Forschung im Rana esculenta-Komplex ist 
die Situation insofern bemerkenswert, als der Phäntotyp esculenta ein Hybride 
ist (RL oder EL), der 1. bei uns für seine Existenz vóllig auf die Gegenwart von 
lessonae angewiesen ist, 2. einseitig vom Reproduktionspotential von lessonae 
profitiert, weil der Typ /essonae nur in der homotypischen Kreuzung LL entsteht, 
3. ausserhalb des Areals von ridibunda allein durch Rückkreuzung mit /essonae 
(EL) entsteht und 4. in esculenta/lessonae Mischpopulationen im Kaulquappen- 
stadium als EL einen ausgesprochen hemmenden Einfluss auf den homotypischen 
Elter LL hat. 


SUMMARY 


Crowding experiments with tadpoles of homo- and heterotypic crossings of 
the Phenotypes esculenta, lessonae and ridibunda ( Rana esculenta-Complex, Anura, 
Amphibia ). 

Crowding experiments were performed with tadpoles of the following crossings 
within Rana esculenta-Complex: lessonae x lessonae (LL), esculenta X esculenta 
(EE), ridibunda x ridibunda (RR), esculenta 9 x lessonae 3 (EL), ridibunda 9 x 
esculenta $ (RE) and esculenta 9 x ridibunda ($ (ER). — Test and control tadpoles 
were raised singly in beakers with 2 dl of water. The test tadpoles got “ condi- 
tioned” medium (water +feces+rests of food) from the donors that were defined 
in respect of crossing type, number per volume and weight. — Alga-like cells 
were found in the feces of all tadpoles. 

Crossing-specific development patterns: All EE died after only slight weight 
increase; the hybrid EL grows faster and becomes heavier than LL does. Normal 
development of RR is possible only in large containers. 

Crowding effects: The strength of the effects depends upon the number of 
donors as well as on the weight and crossing type of the donor in relation to the 
test animals. Tadpoles living singly in unconditioned water show “self”-crowding 
effects. While RR is most inhibited by intratypically (with RR) conditioned water, 
LL is least inhibited by LL. LL is most inhibited by the water of EL. — The 
reaction of the stressed test tadpoles is ambivalent: some individuals decrease in 
weight and/or die, while others accelerate their development. — 4 donors in 
2 dl of water are more inhibited than test tadpoles that receive their water. 
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Ecological significance: The sensibility of RR tadpoles on intratypically 
conditioned water has possibly to be seen in relation with the habitat selection 
of ridibunda: large ponds, lakes and rivers. The intratypic tolerance of tadpoles 
LL is possibly connected with the habitat of /essonae as a “pool-frog”. In the 
country, where the investigation was done (Canton of Zurich, Switzerland) the 
phenotype esculenta (EL) is a sterile hybrid (all EE died) that originates from 
backcrossings with /essonae in mixed populations esculenta/lessonae. The tadpoles 
EL and LL live in ecological sympathy. Under suboptimal conditions (crowding) 
the tadpoles of the homotypic combination LL may be repressed by the hybrid 
tadpoles EL because LL is most inhibited by EL. This trend is even reinforced 
by means of the development pattern of EL in comparison with that of LL. 


ZUSAMMENFASSUNG 


Crowding-Experimente wurden mit Kaulquappen der folgenden Kreuzungs- 
kombinationen aus dem Rana esculenta-Komplex durchgeführt: lessonae x 
lessonae (LL), esculenta x esculenta (EE), ridibunda X ridibunda (RR), esculenta 9 
~ lessonae 3 (EL), ridibunda 9 x esculenta 3 (RE) und esculenta 9 x ridibunda 3 
(ER). — Test- und Kontroll-Kaulquappen lebten einzeln in 2 dl Wasser. Die 
Test-Tiere erhielten ,,konditioniertes* Medium (Wasser+Kot-+-Futterreste) von 
nach Kreuzungstyp, Anzahl und Gewicht definierten Donatoren. — Algenähnliche 
Zellen wurden im Kot aller Kaulquappen gefunden. 

Kreuzungsspezifische Entwicklungsmuster: Alle EE sterben nach nur geringer 
Gewichtszunahme; der Hybride EL wächst schneller und wird schwerer als LL. 
RR entwickelt sich nur in grossen Behältern normal. 

Crowding-Effekte: Die Starke des Effektes hängt von der Anzahl der 
Donatoren sowie von ihrem Kreuzungstyp und ihrem relativen Gewicht in 
bezug auf die Test-Tiere ab. Einzeln in unkonditioniertem Wasser gehaltene 
Kaulquappen hemmen sich selbst. RR ist am sensibelsten auf intratypisch (mit 
RR) konditioniertes Wasser, während LL die grösste Toleranz gegenüber LL zeigt; 
LL wird am meisten durch EL gehemmt. — Die Reaktion der Test-Tiere ist 
ambivalent: die einen werden leichter und/oder sterben, wahrend andere ihre 
Entwicklung beschleunigen. — Zu 4 in 2 dl Wasser gehaltene Donatoren werden 
selbst mehr gehemmt, als die dieses Wasser erhaltenden Test-Tiere. 

Ókologische Bedeutung: Die Sensibilitit der RR Kaulquappen auf intra- 
typisch konditioniertes Wasser ist móglicherweise in Zusammenhang mit der 
Habitatwahl von ridibunda zu bringen: grosse Gewässer; umgekehrt besteht 
móglicherweise ein Zusammenhang zwischen der intratypischen Toleranz der 
LL Kaulquappen und dem Habitat von lessonae: kleine, auch semipermanente 
Gewässer. — Im Untersuchungsgebiet (Kanton Zürich, Schweiz) ist der Phanotyp 
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esculenta ein steriler Hybride, der in Mischpopulationen esculenta/lessonae durch 
Rückkreuzung mit /essonae entsteht. Die Kaulquappen EL und LL leben ókolo- 
gisch sympatrisch. Unter suboptimalen Bedingungen (crowding) sind die hybriden 
Kaulquappen EL denen der homotypischen Kreuzung LL môglicherweise über- 
legen, weil LL am meisten durch EL gehemmt wird. Diese Tendenz wird noch 
verstärkt durch das Entwicklungsmuster von EL im Vergleich zu jenem von LL. 


RESUME 


Des expériences de « crowding » ont été faites avec des têtards de grenouilles 
vertes (groupe Rana esculenta) provenant des croisements suivants: lessonae X 
lessonae (LL), esculenta x esculenta (EE), ridibunda x ridibunda (RR), esculenta 9 
x lessonae $ (EL), ridibunda 9 x esculenta $ (RE) et esculenta 9 x ridibunda 3 
(ER). 

Les tétards ont été élevés individuellement dans 2 dl d'eau. Les animaux 
recevaient périodiquement un « milieu conditionné » contenant de l'eau, des 
excréments et des restes de nourriture provenant d'animaux « donateurs » définis 
d'aprés le type de croisement, leur nombre et leur poids par volume d'eau. Des 
petites cellules de RICHARDS ont été trouvées dans les excréments de tous les 
tétards. 

Spécificité de développement des descendants des différents croisements: 
tous les EE meurent aprés une croissance trés faible. Les hybrides EL croissent 
plus vite et deviennent plus lourds que les LL. Les RR ne se développent normale- 
ment que dans des récipients assez grands. 

Effets de crowding: La force de l'effet dépend d'une part du nombre des 
tétards donateurs et de leur poids relatif, d'autre part du type de croisement. De 
plus, les tétards tenus seuls dans de l'eau non conditionnée se génent eux-mémes. 
Les animaux RR sont les plus sensibles aux effets intratypiques tandis que LL 
est relativement insensible à LL. Les LL sont par contre les plus ralentis par EL. 

Réaction des tétards hétérogénes: les uns deviennent plus légers ou meurent, 
les autres se développent plus vite. Les tétards donateurs élevés à 4 individus pour 
2 dl d'eau sont plus ralentis dans leur évolution que les animaux qui recoivent 
«le milieu conditionné » de ces donateurs. 

Signification écologique: La sensibilité des animaux RR à un conditionnement 
intratypique est probablement en relation avec leur biotope préferentiel: des eaux 
vastes et profondes. D'autre part, la tolérance intratypique des LL semble 
correspondre à leurs biotopes: petits étangs et mares. 

Dans le Canton de Zurich, Suisse, le phénotype esculenta est un batard 
stérile trouvé dans des populations mixtes de esculenta et lessonae, issu des 
recroisements esculenta X lessonae. Les tétards EL et LL vivent en sympatrie 
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écologique. Sous des conditions suboptimales (crowding) les têtards EL semblent 
être supérieurs à LL: LL est le plus gêné par EL, tendance encore renforcée par 
le développement plus rapide de EL. 
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